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Abstract Reviewed in the present paper are four most important factors stimulating the de- 
velopment of molecular systematics: improvement of molecular biological methods, complete 
sequencing of genome, recognition of evolution rules of increasing number of genes widely 
used in molecular systematics, and study of fossil DNA. Systematic importance of both nu- 
clear genes and chloroplast genes is discussed. In addition, some exciting results in molecular 
phylogeny constructed from sequence analyses of rbcL, matK, 18s rDNA and ITS are enu- 
merated respectively. Moreover, the authors put forward some problems needing attention in 
molecular systematic study. 
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摘要 ”本 文 综述 了 与 分 子 系统 学 发 展 密切 相关 的 4 个 因素 : 1. 分 子 生物 学 方法 的 不 断 改进 ; 2. 基因 组 
的 全 序列 测定 ; 3. 用 于 分 子 系统 学 研究 的 基因 种 类 不 断 增加 ,对 这 些 基因 进化 规律 的 认识 不 断 深入 ; 
4. EE DNA 的 研究 。 本 文 还 阐述 了 核 基 因 及 叶绿体 基因 在 系统 学 研究 中 的 应 用 , 例 举 了 rbcL、matK、 
18s rDNA 和 ITS 序列 分 析 在 植物 系统 发 育 研究 中 取得 的 重要 成 果 ，, 同时 提出 了 分 子 系统 学 研究 中 应 注 
意 的 一 些 问 题 。 
关键 词 ”分子 系统 学 ; 评述 

推动 分 子 系统 学 发 展 的 主要 因素 是 : 1. 分 子 系统 学 实验 方法 的 不 断 改进 ; 2. 基因 组 
的 全 序列 测定 ; 3. 用 于 分 子 系统 学 研究 的 基因 种 类 不 断 增加 ， 对 这 些 基 因 的 结构 、 功 能 
及 其 进化 规律 的 认识 不 断 深入 ; 4. 化 石 DNA 的 研究 ; 5. 分 析 软 件 包 的 不 断 完善 及 计算 
机 运算 功能 的 增强 。 由 于 分 析 软 件 的 种 类 太 多 、 版 本 变化 太 快 、 内 容 十 分 庞杂 ,限于 篇 幅 ， 
本 文 仅 以 前 4 个 因素 的 作用 为 主线 ,介绍 分 子 系统 学 的 最 新 进展 。 


1 分 子 系统 学 实验 方法 的 改进 


1.1 DNA 制备 
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DNA 的 提取 是 一 份 十 分 繁重 的 工作 , 但 却 是 分 子 系统 学 研究 的 前 提 。 以 前 , 从 野生 
植物 中 提取 出 高 含量 及 高 质量 的 DNA 往往 受到 很 多 因素 的 限制 ,如 :材料 不 易 保存 ; 不 
同 植物 中 次 生化 合 物 的 种 类 和 含量 变化 不 一 , 严重 影响 DNA 的 质量 ; 有 时 难以 得 到 一 定 
量 的 材料 。 如 今 上 述 因 素 的 限制 已 被 突破 。Johansen 等 (1995) 用 石 解 属 Dendrobium 植 
物 的 花粉 块 提取 DNA, 并 成 功 地 进行 了 PCR 扩 增 及 rbcL 基因 序列 分 析 ; 列 当 属 
Orobanche 植物 是 寄生 的 , 其 种 子 长 仅 200 一 300 um, 单 粒 种 子 重 10 一 25 pg, 含 200 一 
300 个 细胞 (Joel et al.，1994), 但 从 中 提取 的 DNA 可 达 1 一 5 ng, 完全 可 用 于 以 PCR 为 
基础 的 基因 分 析 (Daniel et al.,1996 ); KÆ Hordeum vulgare 和 Secale strictum 等 草本 
植物 的 花粉 在 水 中 极 易 破裂 并 释放 出 细胞 内 含 物 , 且 由 于 单 粒 花 粉 中 含有 数 以 百 计 的 质 
粒 ,rDNA 本 身 又 是 一 个 多 拷贝 基因 , 由 很 多 串联 重复 单位 组 成 , 因此 Petersen 等 (1996) 
利用 上 述 特征 从 大 麦 和 Secale strictum 的 单 粒 花粉 中 分 别 扩 增 出 ITS 和 rbcL 基因 片断 
(长 约 600 bp), 完全 绕 过 了 DNA 提取 这 一 步骤 。 从 似 灰尘 大 小 的 列 当 种 子 中 提取 DNA 
不 仅 摆脱 了 材料 用 量 的 限制 , 而 且 解 决 了 材料 保存 这 一 困难 ( 因 种 子 极 易 贮存 和 携带 )。 
从 单 粒 花 粉 中 扩 增 专 一 基因 不 仅 减轻 了 分 子 系统 学 研究 的 工作 量 , 而 且 使 DNA 的 质量 
不 再 成 为 限制 因素 。 此 外 , 单 粒 花 粉 的 PCR 扩 增 使 材料 用 量 达到 最 低 限 度 , 从 标本 上 取 
样 时 ， 不 再 损坏 标本 , 这 对 单 份 的 珍贵 标本 尤为 重要 。 同 时 , 以 花粉 粒 为 研究 材料 可 分 辨 
等 位 基因 , 进而 分 析 网 状 进化 问题 。 

1.2 PCR 在 RFLP 及 序列 分 析 研究 中 的 应 用 

经 典 的 RFLP 研究 含 Southern 转移 、 探 针 标记 、 杂 交 及 检测 等 繁琐 的 实验 步骤 , 成 本 
高 , 耗 时 多 , 有 时 还 要 受到 探 针 来 源 的 限制 。PCR 技术 的 诞生 使 我 们 极 易 获得 目的 基因 ， 
进而 进行 RFLP 分 析 , 产生 了 PCR-RFLP 方法 。 由 于 这 一 方法 的 成 本 低廉 , 耗 时 少 , 实验 
流程 简单 , 很 快 得 到 了 广泛 应 用 。 根 据 研究 的 需要 , 可 采取 两 种 思路 进行 :一 种 是 选择 少 
量 或 个 别 基 因 , 用 尽 可 能 多 的 酶 进行 酶 切 , 即 在 单一 基因 上 获得 丰富 的 信息 , A DE 
择 得 当 , 有 时 通过 切 点 的 拼接 可 读 出 完整 的 基因 序列 ; 另 一 种 思路 是 选择 较 多 的 基因 , 以 
便 增强 数据 的 代表 性 , 用 少量 的 内 切 酶 分 析 即 可 得 到 足够 的 信息 量 , 从 代表 性 角度 看 ,该 
方法 优 于 单一 基因 的 序列 分 析 。 例 如 :松柏 类 植物 类 群 之 间 具 有 裸子 植物 中 普遍 存在 的 
间断 性 , 通过 形态 性 状 构建 系统 树 极为 困难 , 但 Tsumura 等 (1995) 运 用 PCR-RFLP 方法 
对 45 种 松柏 类 植物 的 6 个 cpDNA 基因 进行 了 研究 , 揭示 了 很 多 重要 类 群 的 系统 位 置 
构建 了 系统 树 。Tsumura 等 《1996) 还 对 龙 脑 香 科 Dipterocarpaceae 植物 的 11 个 cpDNA 
基因 进行 了 PCR-RFLP 分 析 , 材料 涉及 10 属 、30 种 。 在 他 们 构建 的 系统 树 中 , 染色 体 基 
数 为 7 的 类 群 与 染色 体 基数 为 11 的 类 群 得 到 了 很 好 的 分 辩 , 且 x=7 由 x=11 演化 而 来 。 
此 外 ,这 一 研究 得 出 的 族 间 及 属 间 关系 与 经 典 的 形态 分 类 系统 一 致 。 
经 典 的 序列 分 析 基 本 上 均 要 以 分 子 克隆 为 基础 ,制备 测序 模板 往往 需要 儿 周 时 间 , 由 
于 工作 量 大 、 成 本 高 , 很 难 应 用 于 大 量 基因 或 分 类 群 的 研究 中 。 此 外 , 由 于 克隆 的 为 单个 
分 子 , 不 适用 于 杂 合 位 点 的 基因 研究 。PCR 技术 与 序列 分 析 技 术 的 结合 ,产生 了 PCR 直 
接 测序 法 , 该 方法 直接 以 双 链 或 单 链 PCR 产物 为 模板 , 以 PCR 扩 增 引物 作为 测序 引物 ， 
极 大 地 提高 了 序列 分 析 的 效率 , 从 DNA 提取 到 序列 结果 的 获得 往往 只 需 几 天 时 间 。 
Nickrent (1994) 对 PCR 直接 测序 法 的 实验 流程 作 了 很 好 的 介绍 , 其 文章 题目 “From field 


































































































































































































5 期 汪 小 全 等 :植物 分 子 系统 学 近 五 年 的 研究 进展 概况 467 





to film: rapid sequencing methods for field-collected plant species” 十 分 形象 地 反映 了 该 方法 
的 高 效 。 相 对 于 克隆 方法 , PCR 直接 测序 法 读 出 的 序列 偏 短 , 但 代表 性 好 , 无 论 是 杂 合 的 
等 位 基因 ， 或 是 重复 序列 的 重复 单位 存在 序列 上 的 差异 ， 序 列 图 谱 上 均 能 得 到 反映 ， 故 
该 方法 特别 适用 于 rDNA 等 基因 的 研究 。 


2 ”基因 组 的 全 序列 测定 


基因 组 的 全 序列 测定 确定 了 各 基因 的 排列 位 置 , 对 揭示 高 等 级 分 类 群 的 进化 过 程 有 
着 重要 的 意义 。 维 管 植 物 的 叶绿体 基因 组 与 苦 萝 植物 的 叶绿体 基因 组 有 很 大 差异 , 即 一 
个 30 kb 的 倒 位 片段 , 由 于 石松 类 植物 (lycopsids) 与 地 钱 Marchantia polymorpha 具有 相 
同 的 基因 排列 顺序 , 因此 它 标志 着 早期 维 管 植物 的 分 歧 点 (Raubeson & Jansen，1992a)。 
此 外 ,基因 组 的 全 序列 测定 提供 了 各 基因 的 详尽 序列 , 为 PCR 引物 的 设计 及 目的 基因 的 
扩 增 提供 了 前 提 条 件 。 测定 全 序列 的 类 群 越 多 , 越 容易 参照 近 缘 类 群 的 基因 设计 更 为 专 
一 的 PCR 引物 ， 极 大 地 提高 实验 效率 及 结果 的 可 靠 性 。 由 于 核 基因 组 十 分 庞大 , 进行 全 
序列 测定 十 分 困难 , 目前 仅 在 水 稻 Oryza sativa 中 实施 这 一 计划 ;植物 的 线粒体 基因 组 重 
排 事件 频繁 , 很 难 应 用 于 分 子 系统 学 研究 中 , 特别 是 高 等 级 分 类 群 的 研究 中 。 植 物 的 叶 绿 
体 基因 组 相对 比较 保守 , 很 多 叶绿体 基因 已 被 用 于 分 子 系统 学 研究 中 (将 在 下 一 节 中 介 
绍 ), 在 此 仅 介绍 叶绿体 基因 组 的 测序 进展 。 

已 知 的 叶绿体 基因 组 大 小 约 为 71 一 217 kb, 但 绝 大 部 分 叶绿体 基因 组 的 大 小 约 为 
120~160 kb。 到 目前 为 止 ,已 有 6 种 高 等 植物 的 叶绿体 基因 组 完成 了 全 序列 测定 ,这 6 
种 植物 cpDNA 的 差异 见 表 1。 

表 1 6 种 植物 的 质粒 基因 组 比较 * 
























































地 钱 烟草 KB 玉米 黑 松 
Marchantia Nicotiana Oryza Zea Epifagus Pinus 
polymorpha tabacum sativa mays virginiana thunbergii 
基因 组 长 度 (bp) 121024 155844 134525 140377 70028 119707 
KAM RK (bp) 81095 86684 80592 82346 19799 65696 
小 单 拷贝 区 长 (bp) 19813 18482 12335 12535 4759 53021 
倒 位 重复 区 长 (2x)(bp) 10058 25339 20799 22748 22735 495 
tRNA 基因 的 数目 32 30 3 PR ) 5 Ui 32 
rRNA 基因 的 数目 4 4 4 4 4 
蛋白 基因 
己 知 的 44 44 21 
推测 的 11 t 
总 数 55 55 56 21 61 
未 知 的 阅读 框 数目 约 30 约 35 约 35 96 


* 引 自 Hagemann & Hagemann, 1994; Wakasugi et al., 1994。 

Epifagus virginiana 是 一 种 不 进行 光合 作用 的 寄生 植物 , 其 cpDNA 的 大 小 仅 为 71 
kb, 远 远 小 于 其 它 5 种 陆 生 植物 的 cpDNA。 与 烟草 cpDNA (156 kb) HLL, Epifagus 
zirginiana 委 失 了 绝 大 多 数 光合 作用 基因 及 一 些 ndh ÆW (Wolfe et al., 1992), Beet 
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绿 体 基因 组 总 长 为 119, 707 bp, 与 其 它 陆 生 植物 的 cpDNA 相 比 , 黑 松 的 cpDNA RET 
严重 重 排 。 相 对 于 烟草 cpDNA, 黑 松 的 rpcL 基因 及 其 邻近 区 域 是 倒 位 的 , 且 有 一 相当 大 
的 片段 (包括 psaA 和 psaB 基因 等 ) 从 大 单 拷贝 区 (LSC ) 移 到 了 小 单 拷贝 区 (SSC) 
(Wakasugi et al.，1994)。 此 外 , 黑 松 的 cpDNA 中 含 残余 的 倒 位 重复 区 (IR), 长 仅 495 
bp, 这 一 结果 修正 了 Raubeson & Jansen 的 研究 结果 一 一 所 有 裸子 植物 的 cpDNA WARE 
倒 位 重复 区 (Raubeson & Jansen，ft992b)， 并 说 明 裸 子 植物 的 cpDNA 缺 倒 位 重复 区 或 具 


















































残余 的 倒 位 重复 区 是 次 生 的 。 

3 ”用 于 分 子 系统 学 研究 的 主要 基因 种 类 及 其 进化 规律 

3.1 叶绿体 基因 组 

叶绿体 基因 组 中 具有 系统 学 价值 的 基因 很 多 ( 表 2)。 本 文 仅 选择 几 个 使 用 频率 较 高 
的 基因 加 以 说 明 。 
K2 适用 于 系统 学 研究 的 叶绿体 基因 ” 
%AA Substitution rate 

Gene Length® Sim. ® KS Ka® Ks® 
16s rRNA 1,489 97® 3 na na 
23s rRNA 2,810 942 4 na na 
psbA 1,062 99 ll 1 45 
psbD 1,062 98 12 1 49 
psaB 2,205 97 12 1 51 
psbB 1,527 97 14 2 54 
psbC 1,422 97 12 1 48 
psa 2,253 96 13 2 52 
rocl 1,434 93 17 4 63 
atpB 1,497 92 18 4 62 
ndhA 1,182 89 19 6 n 
atpA 1,524 88 18 7 54 
ndhD 1,530 82 21 9 65 
rpoB 3,213 81 18 9 51 
rpoCl? 2,046 78 24 12 69 
ndh A® 1,095 76 25 10 75 
rpoA 1,014 69 27 18 62 
ndhF 2,133 67 31 19 16 
rpoC2 4,167 64 26 17 61 
matK (orfK) 1,530 59 37 26 82 





全 在 烟草 中 的 碱 基 对 数目 ( 含 终止 密码 子 ); @ 烟草 和 水 稻 相 比 ; 图 人 @ 
同 义 核 昔 酸 赫 代 率 ; O 同 义 核 苷 酸 替 代 率 ; © 核 苷 酸 相 似 性 (百分率 ); @ 含 一 个 大 内 含 子 。 

* 引 自 Olmstead & Palmer, 1994。 本 表 不 包括 下 列 三 类 基因 : 1. 长 度 不 足 1000 ars 2. 已 知 缺失 于 很 多 自 养 被 
子 植物 中 ; 3. 不 稳定 地 出 现 于 倒 位 重复 区 。 





3.1.1 rbcL 基因 


尽管 DNA 序列 分 析 有 潜力 解决 所 有 分 类 等 级 的 系统 发 育 问题 , 但 目前 的 绝 大 多 数 研 
究 还 是 利用 叶绿体 基因 组 中 的 rbcL 基因 ,并 用 于 远 缘 属 间 及 科 级 以 上 分 类 群 的 研究 。“ 密 
苏 里 植 物 园 年 刊 " 第 80 卷 第 3 期 集中 发 表 了 这 方面 的 论文 。 其 中 最 重要 的 一 篇 是 基于 














rocL 基因 序列 对 整个 种 子 植物 

















行 的 系统 发 育 重建 (Chase et al.,1993)。Chase 等 的 研究 
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涉及 499 种 种 子 植物 , 代表 了 绝 大 部 分 种 子 植物 科 ， 他 们 构建 的 分 支 图 为 将 来 利用 分 子 或 
非 分 子 性 状 进行 系统 发 育 研究 提供 了 一 个 十 分 有 用 的 框架 , 可 以 说 这 篇 文章 是 系统 学 研究 
的 又 一 块 里 程 碑 。 此 外 , Chase 等 的 一 些 研 究 结 果 具 有 很 好 的 启发 性 ， 值 得 系统 学 家 们 深 
思 。 例如, 水生 的 金鱼 营 属 Ceratophyllum 是 其 它 所 有 被 子 植 物 的 姐妹 群 ; 被 子 植物 的 最 
基部 分 支 是 木兰 亚 岗 (Cronquist 系统 ) 中 的 一 些 目 ,但 木兰 亚 岗 是 多 元 发 生 的 ; 分 支 图 的 分 
支 结构 和 传统 分 类 把 被 子 植 物 分 成 单子 叶 和 双子 叶 不 相 吻 合 , 但 与 花粉 类 型 相关 , 即 把 被 子 
植物 分 成 单 萌发 孔 和 三 萌发 孔 两 大 类 ;人 金 缕 梅 亚 纲 和 第 伦 桃 亚 纲 均 是 多 系 的 ;广义 的 茧 祝 亚 
纲 是 菊 亚 纲 和 第 伦 桃 亚 纲 的 并 系 ; 石 竹 亚 纲 是 单 系 的 , 并 从 蔷薇 亚 纲 中 演化 而 来 。 

Manhart(1994) 利 用 racL 基因 序列 对 绿色 植物 进行 了 系统 发 育 分 析 ， 类群 选 自 光合 细 
BARR A “fern allies” (包括 石松 亚 门 、 水 韭 亚 门 、 松 叶 苹 亚 门 和 模 叶 亚 门 )、 真 区 
类 植物 及 种 子 植物 ， 其 结果 不 支持 苦 玫 植物 与 “fern allies” MIA. HF bootstrap 和 de- 
cay 检验 结果 不 支持 系统 树 上 的 一 些 分 支 , 反 过 来 说 明 rbcL 基因 序列 的 变异 太 大 , 不 适用 
于 研究 绿色 植物 中 几 个 主要 类 群 间 的 关系 。 

Bousquet 等 (1992) 对 rbcL 基因 序列 的 进化 速率 进行 了 研究 ,材料 涉及 苦 从 植物、 松柏 
类 植物 双子 叶 植物 和 单子 叶 植物 , 结果 发 现 rbcL 基因 的 进化 速率 有 很 大 差异 , EELER 
率 的 差异 在 类 群 间 高 出 达 138% , 同 义 替 代 率 的 差异 在 类 群 间 高 出 达 85% , 即 非 同 义 蔡 代 率 
的 差异 明显 大 于 同 义 替 代 率 的 差异 。 在 被 子 植物 中 ,一年生 植 物 的 rpcL 基因 的 进化 速率 
显著 快 于 多 年 生 植 物 的 rocL 基因 的 进化 速率 。 

Nickrent & Soltis(1995) 分 别 用 rbcL 序列 和 18s rDNA 序列 构建 了 被 子 植物 的 系统 树 ， 
并 比较 了 这 两 个 基因 的 变异 速率 及 其 在 系统 学 研究 中 的 分 辨 率 , 结果 发 现 rpcL 基因 不 仅 分 
BRE, 且 变 异 较 均一 地 分 布 于 整个 基因 上 。 由 于 rL 基因 的 上 述 优点 , 它 有 时 用 于 分 子 
钟 的 构建 。 例 如 : Savard 等 (1994) 运用 rbcL 基因 序列 及 18s rDNA 序列 构建 了 分 子 钟 ,并 
由 此 推断 出 现存 种 子 植物 的 最 晚 共同 祖先 在 2.75 一 2.9 亿 年 前 的 晚 宾夕法尼亚 时 期 , 现存 
种 子 植物 最 早 可 能 分 化 为 两 支 :一 支 为 松柏 类 一 苏铁 类 ; 另 一 支 为 被 子 植物 。 

运用 rbcL 基因 序列 构建 系统 树 应 注意 一 些 问题 ，rbcL 基因 的 变异 虽然 较 均匀 地 分 布 
于 整个 基因 上 , 但 其 密码 子 的 3 个 位 置 的 变异 速率 有 极 大 的 差异 , 密码 子 的 第 一 和 第 二 位 的 
变异 速率 远 低 于 第 三 位 的 变异 速率 , 因而 构建 系统 树 的 分 辨 率 低 , 但 平行 演化 事件 少 , Wa 
的 系统 树 较为 真实 ;第 三 位 的 变异 速率 高 , 构建 系统 树 的 分 辩 率 高 , 但 由 于 平行 演化 事件 多 ， 
构建 的 系统 树 有 时 与 真实 的 进化 树 相差 甚 远 。 对 上 述 情况 可 进行 如 下 处 理 :(1) 对 密码 子 3 
个 位 置 的 变异 进行 加 权 ;(2) 用 对 应 的 氨基 酸 序列 构建 系统 树 ;(3) 用 距离 法 构建 系统 树 。 

关于 racL 基因 的 结构 、 功 能 及 其 系统 学 意义 ，Kellogg & Juliano(1997) 写 了 一 篇 特约 
文章 ， 他 们 用 499 种 种 子 植物 的 rbclL 基因 序列 (Chase et al.，1993) 直 接 推导 出 相应 的 蛋 
白质 序列 ， 通 过 对 499 种 蛋白 质 序列 的 比较 发 现 ， rbcL 基因 编码 的 476 个 氨基 酸 中 ，105 
(22% ) 个 氨基 酸 是 绝对 保守 的 ， 另 有 110 个 氨基 酸 分 别 在 个 别 种 中 有 变异 ， 进 而 估算 出 
rocL 基因 中 潜在 变异 位 点 的 数目 稍 高 于 1000, 而 不 是 1428。 此 外 ，Kellogg & Juliano 还 指 
出 : rbclL 分 子 的 不 同位 置 的 碱 基 替代 率 可 能 会 有 很 大 的 差异 ; 氨基 酸 限于 功能 上 的 束缚 以 
及 密码 子 不 同位 置 变异 的 偏差 均 会 极 大 地 增强 平行 演化 事件 的 可 能 性 ; racL 基因 上 的 一 
些 变 异 可 能 是 适应 性 的 。 
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3.1.2 matK 

matK 位 于 trnK 基因 的 内 含 子 中 , 长 约 1500 RÆ, 编码 一 种 成 熟 酶 (maturase) , 这 种 
成 熟 酶 参与 RNA 转录 体 中 工 型 内 含 子 的 前 切 。matK 是 叶绿体 基因 组 蛋白 编码 基因 中 进 
化 速率 最 快 的 基因 之 一 ， 具 有 重要 的 系统 学 价值 ， 一般 用 于 科 内 、 属 间 、 甚 至 种 间 关系 的 研 
究 。 

Johnson & Soltis (1995) 对 狭义 虎 耳 草 科 Saxifragaceae 、Gilia (Polemoniaceae) 及 其 近 
缘 类 群 的 matK 基因 进行 了 序列 分 析 , 结果 如 下 : 狭义 虎 耳 草 科 45 个 分 类 群 的 序列 分 析 结 
果 与 rocL 序列 分 析 及 叶绿体 DNA 限制 性 内 切 酶 位 点 分 析 结果 高 度 一 致 ; Gilia 属 的 6 个 
组 及 其 10 个 近 缘 属 的 简约 法 分 析 强烈 支持 Gilia 是 一 个 多 系 类 群 ， 这 一 结论 与 花 范 科 的 
ITS 序列 分 析 结 果 也 高 度 一 致 。 

Soltis 等 (1996) 利 用 matK 和 rbcL 基因 序列 对 虎 耳 草 属 Saxifraga 进行 了 系统 发 育 重 
建 , 用 matK 序列 构建 的 系统 树 与 用 rbcl 基因 序列 构建 的 系统 树 高 度 一 致 。 虎 耳 草 属 是 
多 系 的 , 含 分 化 极为 清楚 的 两 支 。 虎 耳 草 属 中 的 组 、 其 至 种 在 Soltis 等 构建 的 系统 树 中 均 得 
到 很 好 的 分 辨 。 

此 外 ,Johnson & Soltis(1995) 的 研究 还 得 出 一 个 重要 结论 ， 即 matK 的 序列 变异 中 转 
ARE PT 3 个 位 置 的 变异 频率 没有 严重 的 偏离 ,这 与 rbcL 基因 有 很 大 的 差 
别 ( 表 3)。 由 于 matK 序列 的 变异 较为 均一 ， 在 构建 系统 树 时 不 必 对 不 同类 型 的 变异 进行 
加 权 ， 极 大 地 增强 了 分 子 系统 树 的 可 靠 性 。 

表 3 25 种 虎 耳 草 科 植物 的 mark 和 roch 基因 序列 变异 比较 



































Comparison matK rbcL 
HER BR RR) R E 1078 1398 
变异 性 状 百 分 率 38 12 
信息 位 点 百分率 16 7 

氨基 酸 变 异 百分率 59 5 

最 简约 树 的 数目 3 24 

一 致 性 指数 (CI) 0.790 0.712 
排除 自 征 后 的 一 致 性 指数 0.635 0.580 
维持 性 指数 (RI) 0.736 0.699 
转换 : 颠 换 1:1.06 1.41:1 
密码 子 3 个 位 置 的 变异 比值 1.22:1:1.57 1.26:1:6.17 
密码 子 3 个 位 置 的 维持 性 指数 0.76;0.71;0.73 0.57;0.63;0.75 





* 引 自 Johnson & Soltis, 1995. 


3.1.3 rps4 (ribosomal protein small subunit 4) 

rps4 是 一 个 较 保守 的 叶绿体 基因 ， 长 约 600 MAE. Nadot 等 (1995) 选 择 了 39 种 禾 本 
科 (Poaceae) 植 物 、.28 种 禾 本 科 以 外 的 单子 叶 植 物 、11 种 双子 叶 植 物 及 其 它 陆 生 植物 , 分 别 
对 这 些 植物 的 rps4 基因 进行 了 序列 分 析 ， 并 构建 了 系统 树 。 结 果 发 现 rps4 基因 树 和 rbcL 
基因 树 是 一 致 的 ， 这 两 个 基因 树 均 对 单子 叶 植 物 分 类 系统 中 的 超 目 提 出 质疑 ， 并 证 明 rps4 
基因 在 禾 本 科 植 物 乃 至 单子 叶 植 物 目 一 级 的 系统 学 研究 中 均 是 一 个 很 好 的 工具 。 
3.2 BEA 
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3.2.1 18s rRNA 基因 

Buchhelm 等 (1996) 用 18s rRNA 基因 序列 对 藻类 植物 进行 了 系统 学 研究 , 发 现 两 种 衣 
藻 属 植物 Chlamydomonas moewusii 和 Chlamydomonas reinhardtii 18s nrDNA 序列 的 分 化 
程度 很 高 ， 这 一 差异 相当 于 大 豆 属 Glycine 和 美洲 苏铁 属 Zamia 间 的 差异 , 由 此 对 衣 藻 属 
是 否 为 一 个 单 系 群 提 出 质疑 。 按照 目前 衣 涪 属 的 定义 范围 ， 它 至 少 应 包括 3 TER, HM 
盖 其 它 球 形 (coccoid) 藻类 和 鞭毛 (flagellate) 藻 类 的 属 ， HER ER SEB Chlorococcum 、 红 球 藻 
属 Haematococcus FASB Volvox 等 。 由 于 用 18s nrDNA 序列 构建 的 系统 树 与 用 叶绿体 
基因 组 中 23s rRNA 基因 序列 构建 的 系统 树 相 吻合 ，Buchhelm 等 指出 衣 藻 属 、 绿 球 藻 目 
Chlorococcales, XW H Chlamydomonadales 和 团 藻 目 Volvocales 的 概念 需 重新 评价 。 

Hedderson 和 Chapman(1996) 利 用 18s rRNA 基因 序列 研究 了 从 类 植物 的 系统 发 育 , 材 
料 涉 及 雁 类 中 的 绝 大 多 数目 , 以 苦 类 植物 和 洛 类 植物 为 外 类 群 ,构建 了 一 个 最 简约 树 , 且 分 
子 系统 树 的 分 支 结构 与 基于 荔 齿 (peristome ) 结 构 进 行 的 分 类 结果 极为 一 致 。Bootstrap 和 
decay 分 析 结 果 强 烈 支持 节 齿 雁 (arthrodontous mosses) ( 不 包括 烟 杆 琴 属 Buxbaumia 和 简 
BEBE (haplolepideous mosses) 分 别 为 单 系 群 , HURAR Sphagnum 在 早期 就 分 化 为 一 支 。 
KAR BER Encalypta JE E fal SEE Hy RR. TAMRE Archidium JA T fi REX IBN. 

Kranz & Huss (1996) 利用 18s rRNA 基因 序列 探讨 了 茧 类 植物 的 分 子 进化 问题 及 蕨 
类 植物 与 种 子 植 物 间 的 关系 。 材 料 涉及 所 有 现存 茧 类 植物 的 谱 支 及 所 有 现存 陆 生 植物 中 大 
的 支 系 ,结果 如 下 :石松 类 植物 (lycopsids) 是 单 系 的 ， 且 是 陆 生 维 管 植物 的 最 早 分 支 ;相对 
于 其 它 茧 类 植物 , HIA Psilotum 与 种 子 植物 具有 更 近 的 亲缘 关系 ;用 最 大 似 然 法 、 简 约 
法 和 距离 法 构建 的 系统 树 与 利用 化 石 证 据 推 测 的 陆 生 植物 的 系统 树 极为 一 致 

Chaw 等 (1997) 运 用 18s rRNA 基因 序列 探讨 了 裸子 植物 的 分 子 系统 发 育 及 种 子 植物 
的 进化 问题 ， 结 果 如 下 :种 子 植物 为 一 单 系 群 , 种 子 是 单元 发 生 的 ;被 子 植 物 构成 一 个 很 好 
的 单 系 群 , bootstrap 的 支持 强度 达 100% ; 裸子 植物 也 为 一 个 单 系 类 群 , bootstrap 的 支持 强 
度 为 75% ,由 于 裸子 植物 缺乏 多 个 仅 出 现 于 被 子 植 物 中 的 序列 变异 (如 序列 中 136,680 及 
1549 位 的 单 碱 基 缺 失 及 239 位 的 单 碱 基 插入 )， 进 一 步 支持 裸子 植物 为 一 单 系 群 ;NJ 树 和 
简约 树 均 支持 裸子 植物 中 的 3 个 单 系谱 支 , 即 苏铁 目 Cycadales, 银杏 目 Ginkgoales . KER 
REEL Gnetales 一 松 杉 目 Coniferales, 由 于 买 嘛 茧 目 和 松 杉 目 为 姐妹 群 关系 , 因而 不 支持 买 麻 
茧 目 为 被 子 植物 的 姐妹 群 ;在 松 杉 目 中 , 松 科 是 单 系 的 , 且 位 于 其 它 科 的 基部 。 此 外 , 松 杉 目 
中 还 有 三 个 单 系 的 谱 支 ， 其 中 两 支 分 别 为 Phyliocladaceae/ 罗汉 松 科 Podocarpaceae 和 南洋 
杉 科 Araucariaceae ， 另 一 谱 支 包括 金松 科 Sciadopityaceae、 红 豆 杉 科 Taxaceae、 三 尖 杉 科 
Cephalotaxaceae， 杉 科 Taxodiaceae 和 柏 科 Cupressaceae, 在 最 后 一 个 谱 支 中 ， 金 松 科 位 于 另 
4 个 科 的 基部 。 

Hoot & Crane (1996) 利 用 18s rRNA 基因 序列 对 低 等 金 缕 梅 类 和 毛 芒 类 进行 了 系统 学 
研究 , 结果 如 下 :器 票 科 Papaveraceae, i E P} Menispermaceae, EIH HP} Circaeasteraceae, 木 
通 科 Lardizabalaceae, /)\ 8 E} Berberidaceae 和 黄杨 科 Buxaceae 均 为 单 系 类 群 ; 金 缕 梅 科 
Hamamelidaceae 作为 一 支 , 但 应 包括 连 香 树 属 Cercidiphyllum o 

Nickrent (1996) 利 用 18s rRNA 基因 序列 探讨 了 寄生 的 檀 香 目 Santalales 和 大 花草 目 
Rafflesiales(Cronquist 系统 ) 植 物 的 系统 发 育 问 题 ， 结 果 如 下 MSE, 铁 青 树 科 Olacaceae 
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是 其 余 科 的 姐妹 群 ,因而 是 该 目 中 最 原始 的 科 ; 桑 寄 生 科 Loranthaceae 是 单 系 的 , 但 应 包括 
通常 置 于 铁 青 树 科 中 的 两 个 属 ， 即 Misodendron 和 青皮 木 属 Schoepfia ; 桑 寄 生 科 中 , 旧 世 界 
的 12 个 种 构成 一 支 , 新 世界 的 12 个 种 形成 另 一 支 , 且 这 两 支 有 明显 区 别 ; 山 柚子 科 Opili- 
aceae 中 的 4 个 属 构成 一 个 支持 强度 很 高 的 单 系 群 , 且 这 一 单 系 群 是 另 一 个 谱 支 的 姐妹 群 ， 
该 谱 支 包 括 檀 香 科 Santalaceae 和 Viscaceae; 檀 香 科 不 是 单 系 的 , Viscaceae 位 于 该 科 的 顶部 ， 
檀 香 科 这 一 分 支 中 包括 原 置 于 Eremolepidaceae 中 的 两 个 气 生 的 机 寄生 (aerial mistletoes) 
属 , 即 Antidaphne I Eubrachion ; Viscaceae 明显 区 别 于 桑 寄 生 科 , 并 代表 一 个 单 系 群 ,由 檀 
香 科 演化 而 来 ;18s rRNA 序列 分 析 不 支持 檀 香 目 (狭义 ) 与 蛇 获 科 Balanophoraceae 或 大 花草 
目的 关系 ,由 于 这 些 寄 生 植物 科 中 的 碱 基 替 代 率 比 一 般 植物 中 的 碱 基 替代 率 高 出 3 倍 多 ， 
将 它们 置 于 整个 被 子 植物 的 系统 发 育 研究 中 是 有 问题 的 ， 有 一 个 例外 的 初步 结果 是 将 英 口 
HP} Hydnoraceae 与 古 草本 (palaeoherb) (木兰 亚 纲 ) 放 在 一 起 ; HREM AAR ER 
锁 阳 属 Cynomorium 与 其 它 7 属 的 关系 较 远 , 因而 支持 Takhtajan 和 Thorne 的 观点 , 将 锁 
阳 属 另 立 为 锁 阳 科 Cynomoriaceae, 与 此 相似 的 是 ,大 花草 科 的 分 析 说 明 , Cytinus 与 大 花草 
属 Rafflesia 及 Rhizanthes 的 关系 较 远 , 进而 支持 Takhtajan 的 观点 ,将 Cytinus 分 出 作为 一 
个 科 , 即 Cytinaceae。Nickrent 的 研究 说 明 18s rRNA 序列 分 析 对 揭示 寄生 的 被 子 植物 中 近 
期 或 早期 的 分 化 极为 有 效 。 

William 等 (1996) 利 用 18s rRNA 基因 序列 对 单子 叶 植物 中 的 56 个 属 进 行 了 系统 发 育 
分 析 , 得 出 姜 科 Zingiberaceae 是 单 系 的 结论 ， 并 提出 了 一 些 值得 深思 的 问题 , 如 :单子 叶 植 
物 在 被 子 植物 中 的 系统 位 置 ; 曹 蒲 属 Acorus 的 系统 位 置 及 单子 时 植 物 是 否 为 单 系 类 群 的 问 
题 ; 棕 桐 类 的 系统 位 置 ; 较 进化 的 单子 叶 植物 (如 鸭 喷 草 科 等 ) 类 群 闻 的 关系 。 此 外 , Wiliam 
等 发 现 取 样 及 外 类 群 选 择 对 确定 单子 叶 植 物 间 的 关系 至 关 重 要 , 例如 :在 姜 科 中 全 面 取样 
时 ,来 自 形态 .18s 和 rbcL 基因 分 析 的 结果 高 度 一 致 ,但 取样 代表 性 不 够 时 , 不 同方 法 分 析 
的 结果 不 一 致 。 此 外 ,单子 叶 植 物 中 , 18s 的 进化 速率 远 较 rbcL 的 进化 速率 均一 ,特别 是 在 
棕榈 类 , 禾 草 类 和 凤梨 类 中 。 

Soltis 等 (1997) 利 用 18s rDNA 序列 探讨 了 被 子 植 物 的 系统 发 育 关 系 , 他 们 选用 的 233 
个 种 代表 了 被 子 植 物 中 的 所 有 亚 纲 。 结 果 如 下 : 18s rRNA 基因 树 与 rbcL 基因 树 的 结构 高 
度 一 致 ， 进 一 步 阐明 了 被 子 植 物 的 系统 发 育 过程 ; 选择 多 组 不 同 的 外 类 群 分 析 , 系统 树 的 
一 级 分 支 ( 从 最 基部 分 出 ) 均 为 木兰 亚 纲 中 的 木 本 类 群 ， 即 Amborellaceae, Austrobailey- 
aceae 、 八 角 科 Illiciaceae 和 五 味 子 科 Schisandraceae, 这 与 传统 的 观点 认为 木 本 的 木兰 亚 岗 
是 现存 被 子 植物 中 最 原始 的 类 群 是 一 致 的 , 紧 接 这 几 个 科 之 后 分 出 的 是 古 草 本 一 睡莲 科 
Nymphaeaceae; HIR E WE Acorus 后 ,单子 叶 植物 是 单 系 的 ,金鱼 菠 属 Ceratophyllum 是 单 
子叶 植物 最 典型 的 姐妹 群 ;大 多 数 分 析 中 , 具 单 萌发 孔 花粉 的 类 群 形成 一 支 , 并 位 于 被 子 植 
物 的 基部 , 一 个 大 的 真 双子 叶 谱 支 主要 由 具 3 萌发 孔 花粉 的 类 群 构成 ; 真 双子 叶 植 物 中 有 两 
大 支 ,一 支 主要 由 蔷薇 亚 纲 中 的 类 群 组 成 , 第 二 支 中 的 类 群 非常 类 伏 于 广义 的 菊 亚 纲 ; 第 伦 
桃 亚 纲 和 人 金 缕 梅 亚 纲 是 非常 复杂 的 多 系 ; 主 要 的 单 系 群 有 : a. 产 葡 糖 异 硫 氰 酸 盐 (glucosi- 
nolate) 的 植物 (核果 木 属 Drypetes 除外 ); b. 虎 耳 草 目 近 缘 群 ,包括 狭义 的 虎 耳 草 科 Saxifra- 
gaceae,/\ {UREA RR EG (RELA). SAE Hamamelidaceae、 连 香 树 科 Cercidiphyi- 
laceae 、 交 让 木 科 (Daphniphyllaceae)( 金 缕 梅 亚 岗 )、 芍 药 科 (第 伦 桃 亚 岗 ); c. 扩展 后 的 石竹 
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亚 纲 ,包括 两 个 食肉 植物 科 , WDE SEB Droseraceae MIAP} Nepenthaceae , 扩展 后 的 石 
竹 亚 纲 是 广义 菊 亚 纲 的 一 部 分 。 此 外 , 18s rDNA 序列 中 的 插入 和 缺失 事件 并 不 频繁 ， 通 过 
肉眼 观察 就 极 易 排序 ， 在 高 度 保守 区 发 生 的 几 个 插入 和 缺失 事件 均 有 系统 学 意义 ; 初步 分 
析 表 明 蔡 环 结构 中 的 碱 基 富 含 系统 学 信息 。 因 此 ，Soltis 等 的 研究 进一步 证 明 18s rDNA FF 
列 分 析 对 揭示 被 子 植物 中 高 等 级 分 类 群 间 的 系统 发 育 关系 具有 重要 意义 。 
3.2.2 内 转录 间隔 区 (internal transcribed spacer, ITS) 

ITS 区 位 于 18s 和 26s rRNA 基因 之 间 , 被 5.8s rRNA 基因 分 为 两 段 , 即 ITS-1 和 ITS- 
2. ITS 区 在 裸子 植物 中 的 变异 十 分 复杂 , 仅 ITS-1 区 的 长 度 变异 可 相差 几 kb, 甚至 在 欧洲 
云 杉 Picea abies 的 同一 个 体 中 ,Karvonen (1995) 发 现 不 同 ITS-1 拷贝 的 长 度 可 相差 约 500 
bp, 因此 ITS 序列 分 析 不 适用 于 裸子 植物 的 分 子 系统 学 研究 。 相 反 , ITS 在 被 子 植物 中 的 长 
度 变异 很 小 , ITS-1 和 ITS-2 的 长 度 均 不 足 300 bp, PCR 扩 增 及 测序 简单 易 行 , 特别 是 PCR 
直接 测序 法 的 诞生 , 极 大 地 推动 了 ITS 在 被 子 植物 科 内 , 尤其 是 近 缘 属 间 及 种 间 关 系 研究 
中 的 应 用 ( 表 4), 选 例如 下 : 
(A) LHA Aquilegia 的 系统 发 育 研 究 

众所周知 , 磋 斗 菜 属 植物 具有 广泛 的 生态 及 花 部 形态 变异 式样 , 高 水 平 的 种 间 亲 和 度 说 
明 该 属 植物 可 能 是 新 近 起 源 的 , 然而 广泛 的 地 理 分 布 又 说 明 该 属 植物 可 能 起 源 古 老 。 针 对 
上 述 问 题 , Hodges & Arnold (1994) 测 定 了 磋 斗 菜 属 植 物 及 其 近 缘 类 群 的 ITS 序列 , OLB 
斗 菜 属 植物 ITS 序列 的 变异 量 比 扁 果 草 属 [sopyrum 和 唐 松 草 属 Thalictrum 低 很 多 倍 ， 整 
个 ITS 序列 中 , 仅 14 个 碱 基 发 生变 异 ， 如 此 低 的 变异 量 与 其 复杂 的 花 部 形态 变异 极 不 相 
称 。 低 水 平 的 遗传 变异 说 明 该 属 植物 起 源 较 晚 , 但 起 源 后 发 生 了 辐射 式 的 分 化 , 以 适应 昆虫 
传粉 , 蜜 距 的 进化 是 磋 斗 菜 属 植 物 特 化 的 主导 因素 。 此 外 , Hodges & Arnold 结合 cpDNA 
序列 得 出 如 下 结论 : 炎 斗 菜 属 植物 起 源 于 中 亚 或 欧洲 , 后 来 才 散 布 到 北美 。 
(B) 人 参 属 Panar 的 系统 发 育 及 生物 地 理学 研究 

人 参 属 是 最 重要 的 药 用 植物 属 之 一 , 呈 典 型 的 东亚 - 北美 间断 分 布 式样 ，Wen & Zim- 
mer (1996) 对 该 属 12 种 植物 的 ITS 区 及 5. 8s rRNA 基因 区 进行 了 序列 分 析 , 并 构 
建 了 系统 树 , 结果 如 下 :美洲 东北 部 的 2 个 种 中 ,西洋参 PP. quinquefolius 与 东亚 种 具有 更 
近 的 亲缘 关系 , P. irifolius 在 系统 上 是 较 孤 立 的 ; AS P. ginseng, P. notoginseng 和 西 
洋 参 是 药 用 价值 最 大 的 3 个 种 ,以 前 的 研究 认为 它们 是 一 个 单 系 群 , ITS 序列 分 析 不 支持 这 
一 结论 ; 人 参 属 的 两 个 分 化 事件 导致 该 属 呈 东亚 - 北美 间断 分 布 , 且 人 参 属 中 不 存在 大 陆 
间 的 种 对 ; 人 参 属 与 榴 木 属 Aralia 具有 很 近 的 亲缘 关系 ;喜马拉雅 地 区 及 中 国 的 中 、 西 部 
是 人 参 属 的 现代 分 化 中 心 , 由 于 该 地 区 的 种 在 ITS 序列 上 变异 很 少 ， 物 种 间 又 具有 很 近 的 
亲缘 关系 , 说 明 人 参 属 在 这 一 地 区 曾 发 生 快速 的 辐射 分 化 。 

Baldwin 等 (1995) 发 现 ITS 序列 的 进化 速率 与 植物 生活 型 旺 相关 性 , 这 与 cpDNA 的 结 
果 是 一 致 的 。 不 同 被 子 植物 ITS 的 变异 速率 、 信 息 位 点 百分数 及 其 gap 的 数目 见 表 5。 关 
FITS 序列 分 析 在 植物 系统 学 研究 中 的 应 用 还 有 很 多 例子 ， 可 参阅 Amer.J. Bot. 83(6) 
(1996 年 ,论文 摘要 补 编 )。 

因 ITS 序列 的 进化 速率 较 快 ， 等 位 基因 间 乃 至 ITS 的 不 同 拷贝 之 间 都 可 能 存在 序列 上 
的 差异 ， 利 用 其 探讨 系统 发 育 过 程 时 ，PCR 直接 测序 法 明显 优 于 克隆 测序 ， 因 克隆 的 为 单 
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个 分 子 ， 对 杂 合 位 点 无 能 为 力 , 除非 同时 对 很 多 克隆 进行 测序 ， 否 则 就 存在 代表 性 问题 。 


#4 不 同 被 子 植物 类 群 的 ITS-1 及 ITS-2 的 大 小 及 其 GC 含量 * 
Table 4 Sizes and percent G+ C content of ITS-1 and ITS-2 (see Fig. 1)of angiosperm taxa * 











Taxon (Reference) list us? 
Size( bp) % G+C Size(bp) %G+C 

Adoxaceae, Viburnum, 28 spp. (Donoghue & Baldwin, 1993) 224~231 59~69 215~227 59~69 
Apiaceae, Daucus, 1 sp. (Yokota et al., 1989) 215 49 224 52 
Apiaceae, Apioideae, 42 spp. (S. Downie, pers. comm. ) 204~221 49~58 215~ 226 43~61 
Asteraceae, Medinee, $ gen. 45 spp. (Baldwin & Robichaux, 554 961  48~51 216—223 $0~53 
Asteraceae, Lactuceae, 6 gen., 11 spp. (Kim & Jansen, 1994) 246~253 52~54 220~222 53~58 
Betulaceae, 3 gen., 7 spp. (Savard et al., 1993) 214~219 61~64 226~231 53~65 
Brassicaceae, Arabidopsis, 1 sp. (Unfried & Gruendler, 1990) 268 57 187 55 
Brassicaceae, Sinapis, 1 sp. (Rathgeber & Capesius, 1989) 265 51 188 54 
Canellaceae, Canella, 1 sp. (Suh et al., 1992) 272 63 209 63 
Cucurbitaceae, Cucumis, 1 sp. (Kavanagh & Timmis, 1988) 216 56 237 60 
Cucurbitaceae, Cucurbita, 2 sp. (Torres et al., 1990) 187~ 229 51 一 60 245 ~ 252 54~66 
oo Galegeae, 4 gen., 31 spp. ( Wojciechowski et al., 221~231 55~60 207 ~217 50~54 
Fabaceae, Vicia, 1 sp. (Yokota et al., 1989) 235 52 208 50 
Fabaceae, Vigna, 1 sp. (Schiebel & Hemleben, 1989) 205 60 220 59 
Onagraceae, Epilobium, 22 spp. (Baum et al., 1994) 240~244 53~62 211~216 54~60 
Malvaceae, Gossypium, 1 sp. (Mukhamedov, 1992) 287 58 229 60 
Malvaceae, 7 gen. (Ray, 1994. pers. comm. ) 277~298  49~53 240 57 
Poaceae, 7 gen., 11 spp. (Hsiao et al., 1994) 207 ~ 223 55~64 = 213~221 59~ 67 
Poaceae, Oryza, 1 sp. (Takaiwa et al., 1985) 194 73 233 TE 
Polemoniaceae, 18 gen., 38 spp. (Porter, 1993b) 242 ~ 262 42~65 187~ 195 48~62 
Ranunculaceae, 7 gen., 27 spp. (Hodges & Arnold, 1994) 214~246 NA 198~ 216 NA 
Rosaceae, Fragaria, 1 sp. (Simovic et al., 1990) 249 68 207 65 
Rosaceae, 23 gen., 23 spp. (Campbell et al., 1993a) 208~ 251 60~72 207 ~ 230 57~72 
Salicaceae, Populus, 1 sp. (D’Ovidio, 1992) 214 67 207 70 
Saxifragaceae, 9 gen., 28 spp, (Soltis & Kuzoff, in press) 256 ~ 267 NA 224~238 NA 
Scrophulariaceae, Mimulus, 8 spp. (Ritland et al., 1993) 189~214 44~49 203~ 225 45~48 
Solanaceae, Lycopersicon, 1 sp. (Kiss et al., 1988) 217 68 217 71 
Solanaceae, Nicotiana, 1 sp. (Venkateswarlu & Nazar, 1991) 216 69 217 65 
Styracaceae, Styrax, 19 spp. (Fritsch, 1994) 255 ~ 264 NA 208 ~ 221 NA 
Viscaceae, Arceuthobium, 22 spp. (Nickrent et al., 1994) 208(mean) SSTT 226(mean) $6 30 ~ 
Winteraceae, 7 gen., 11 spp. (Suh et al., 1993) 235—252 NA 213 一 226 NA 


* 不 同 作者 选择 的 ITS-1 及 ITS-2 的 范围 可 能 相差 风 个 碱 基 ( 引 自 Baldwin et al., 1995). 
* ITS- and ITS-2 boundaries chosen by various authors may differ by up to a few base pairs. NA = data not aveilable( Baldwin 


et al., 1995). 


综 上 所 述 ， 核 基因 和 叶绿体 基因 序列 分 析 对 揭示 植物 系统 发 育 过 程 
很 多 研究 表明 核 基 因 树 与 叶绿体 基因 树 是 一 致 的 , 但 叶绿体 基因 一 般 是 单亲 遗传 
不 能 反映 真正 的 进化 历程 。 相 反 , 核 基因 是 双亲 遗传 的 , 利用 





















































育 过 程 优 于 叶绿体 基因 , 特别 是 解决 网 状 进 化 问题 ,遗憾 的 是 核 基 
们 还 知之 甚 少 , 水 稻 核 基因 组 的 全 序列 测定 将 会 极 大 地 推动 核 基 因 在 分 子 系统 学 研究 中 的 




















应 用 。 


岁 具 有 重要 意义 。 


的 ， 有 时 


序列 变异 探讨 植物 的 系统 发 
因 组 十 分 庞大 ， 目 前 我 
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表 5 被 子 植物 ITS-1 和 ITS-2 的 序列 差异 以 及 这 两 个 片段 中 的 信息 位 点 百分率 和 
多 于 1 个 碱 基 的 gap RA” 


Table 5 Pairwise sequence divergence, potential phylogenetic information and prevalence of gap- containing 
nucleotide positions in ITS-1 and ITS-2 sequences of angiosperms“ 
































Percent pairwise sequence divergence Potential informative % of 
Taxa( number of sp. ) ITS1 ITS-2 sites/ aligned sites( % ) aligned 
(Reference) sites with 
Range Mean Range Mean >1 gap 
ITS-1 ITS2 rede 
Hawaiian Madiinae, 
3 gen. (25) = as 
Cs & Ro. 0702 28 0~5.9 2.9 23/257(9) 22/221(10) <1 
bichaux, in press) 
Calycadenia/ Os- 
madenia (12) 0~12.5 5.8 0~10.0 4.6 37/257(14) 27/223(12) 2 
(Baldwin, 1993) 
California/ Hawaiian 
Madiinae, 7 gen. 0. 4 一 0.5 ~ 
aD ace 12.1 mi 8.7 46/259(18) 23/206(11) 5 
(Baldwin, 1992) 
Fouquieria (11) 04-2 
(Schultheis & Bald- 0~7.8 4.0 Ti 3.5 14/259(5) 15/227(7) 3 
win, 1994) . 
Astragalus (26) 
(Wojeiecho- wski et 0~10.2 3.7 0~8.8 3.7 22/238(9) 22/215(10) 7 
al., 1993) 
Viburnum ( 28 ) 
(Donoghue & Bald- 0~13.6 7.3 0~11.9 6.1 43/239(18) 36/229(16) 5 
win, 1993) 
Galegeae, 17 gen. 
(28) 0~37.8 13.3 0~33.7 10.6 95/269(35) 76/237(32) 15 


(Sanderson & Woj- 
ciechowski, 1993) 


Gilia sect. Gilliandra 
(16) 0~13.9 5.7 O~12.5 5.4 30/256(12) 28/188(15) 6 
(Porter, 1993a, b) 








Polemoniaceae, 19 
gen., (28) 0~39.0 18.0 0~29.5 14.6 162/301(54) 113/228(50) 40 
(Porter, 1993a, b) 


Maloideae, 20 gen, 
(20) £ r 
(9 24.1 14.8 45/234(19) 72/235(31) 16 


1993a, in press) 








* 3| A Baldwin et al., 1995. 


4 ”化 石 DNA 的 研究 


生物 系统 学 研究 致力 于 推断 生物 类 群 间 的 系统 发 育 关系 ， 并 说 明 现存 生物 多 样 性 产 4 
的 历史 过 程 。 分 子 生物 学 技术 在 进化 生物 学 研究 中 的 应 用 有 利于 推断 进化 的 式样 和 过 程 ， 
化 石 DNA 的 研究 更 有 助 于 评判 系统 发 育 假说 的 可 信 度 。 此 外 , 通过 对 间断 分 布 类 群 及 
近 缘 的 化 石 类 群 的 基因 序列 的 比较 ,不 仅 可 以 阑 明 系 统 发 育 关 系 ， 而 且 可 以 揭示 生物 地 理 
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分 化 过 程 。 在 一 定 的 时 间 范 围 内 , 古 DNA 序列 上 的 变异 可 用 于 分 子 钟 的 构 双 





E, 在 过 去 的 


十 几 年 中 , 生物 学 家 们 已 分 离 出 了 多 种 古 DNA 并 进行 了 分 析 , 这 些 古 DNA 分 别 代表 不 同 
的 地 质 年 代 , 不 同 的 生物 类 群 及 不 同 的 保存 条 件 (Soltis & Soltis，1993)。 


表 6 用 了 





F DNA 提取 的 中 新 世 化 石 样品 的 数目 及 其 中 获得 可 见 DNA 样品 的 数目 ” 


Table 6 Number of Miocene specimens from which DNA extractions were attempted, and from 
which visible DNA was successfully extracted” 





属 ( 科 ) HEMI 获得 可 见 DNA 的 样品 数 
Genus (Family) Number of Samples Number with Visible DNA 
Conifers 
Pinus (Pinaceae) ip 1 
Metasequoia (Taxodiaceae) 4 1 
Taxodium (Taxodiaceae) 14 5 
Angiosperms 
Betula (Betulaceae) 4 1 
Castanea or Pseudofagus (Fagaceae) 1 0 
Castanopsis (7) (Fagaceae) 1 0 
“Cocculus” (Menispermaceae) 11 2 
Diospyros (Ebenaceae) 1 0 
Fagus (Fagaceae) 5 0 
Halesia (Styracaceae) 1 0 
Hydrangea (Hydrangeaceae) 2 1 
Legumes (unknown) (Fagaceae) 3 0 
Lindera (Lauraceae) 4 1 
Liquidambar (Hamamelidaceae) 9 3 
Liriodendron (Magnoliaceae) 3 2 
Lithocarpus (Fagaceae) 4 0 
Magnolia * ` ( Magnoliaceae) 20 1 
Malva (7?) (Malvaceae) 2 0 
Nyssa (Nyssaceae) 3 0 
Paulownia (Scrophulariaceae) 1 1 
Persea (Lauraceae) 7. 2 
Platanus (Platanaceae) 15 5 
Pseudofagus (Fagaceae) 20 6 
Quercus (Fagaceae) 17 1 
Rosaceae, unknown 1 0 
Smilax (Liliaceae) 2 1 
Symplocus (Symplocaceae) 1 1 
Symplocus or Halesia 2 1 
Vitis ( Vitaceae) 1 0 
Zelkova (Ulmaceae) 1 0 
Zenia (Leguminosae) 6 0 


* 5[ i Soltis et al., 1995 


* * 其 中 一 个 样品 不 能 与 Persea 区 分 ， 另 一 个 样品 未 能 与 Asimina 区 分 开 。 
Golenberg 等 (1990) 从 中 新 世 Magnolia latahensis 的 叶 化 石 中 成 功 地 提取 了 DNA, 运 


用 PCR 技术 扩 增 了 rbcL 基 





因 








中 的 820 个 碱 基 (包括 引物 区 ), 六 








测定 了 759 个 碱 基 的 序列 ， 


通过 这 一 化 石 DNA 序列 与 现存 Magnolia macrophylla H rbcL 序列 比较 发 现 :759 个 碱 基 





中 ,17 个 碱 基 (2.2% ESR, 其 中 13 个 为 同 义 替 换 。Golenberg 等 的 研究 是 古 DNA 














5 期 汪 小 全 等 :植物 分 子 系统 学 近 五 年 的 研究 进展 概况 477 





究 中 的 一 个 重要 突破 。 此 外 , Qiu 等 ( 1993) 的 研究 也 证 明 Magnolia latahensis 与 其 它 几 种 
木兰 属 植物 在 rocL 序列 上 存在 很 大 差异 。 

Soltis 等 (1992) 从 中 新 世 落 羽 杉 属 Taxodium 植物 的 叶 化 石 中 提取 了 DNA, 用 PCR 方 
法 扩 增 了 racL 基因 中 的 1380 个 碱 基 ( 包 括 引 物 区 ), 测定 了 1320 个 碱 基 , 这 一 化 石 DNA 
序列 与 现存 Taxodium distichum H rbcL 序列 相 比 , 11 个 碱 基 (0. 83% ) 发 生 替 换 ( 全 属 转 
换 类 型 )， 且 这 11 个 替换 均 发 生 于 密码 子 的 第 3 位 ， 并 属 无 义 替换 。 化 石 落 羽 杉 与 现存 落 
WN rbcL 序列 的 差异 仅 为 化 石 木 兰 属 植物 与 现存 木兰 属 植物 rpcL 差异 的 三 分 之 一 ,说 
明 化 石 落 羽 杉 样品 可 能 与 现存 落 羽 杉 为 同一 个 种 。 此 外 ， 从 中 新 世 落 羽 杉 的 化 石 叶片 中 提 
取 DNA, 并 成 功 地 对 rbcL 基因 的 大 部 分 区 域 进行 扩 增 和 测序 , 这 进一步 证 明 : 利用 1700 
一 2000 万 年 前 的 植物 化 石 进行 DNA 分 析 是 可 能 的 。 

然而 ， 化石 DNA 分 析 中 存在 很 多 问题 , 例如 : 1) 化 石 形成 过 程 中 可 能 有 其 它 类 群 的 
混 杂 ; (2) 微 生物 的 污染 十 分 严重 ; (3) 由 于 化 石 中 的 DNA 已 极度 降解 ， 很 难 选择 适当 的 
DNA 制备 方法 ; (4) 提取 的 DNA 可 能 因 化 石 周围 的 物质 干扰 ， 严重 影响 PCR 扩 增 ; (5) 因 
DNA 降解 严重 ，DNA 溶液 中 含 完 整 目的 基因 的 分 子 数 很 低 ， 严 重 影响 PCR 扩 增 的 效率 ， 
相反 ,污染 的 外 源 DNA 被 扩 增 的 可 能 性 却 大 大 提高 。 例 如 ; 从 166 种 中 新 世 的 化 石 样品 
中 提取 DNA, 结果 36% 的 样品 获得 高 分 子 量 DNA( 表 6)。 但 除 落 羽 杉 样品 外 ， 其 它 样 品 中 
均 扩 增 不 出 rbcL 基因 或 rbclL 基因 片段 (Soltis et al., 1995), 说 明 利 用 化 石 样品 进行 DNA 
序列 分 析 的 成 功率 是 很 低 的 。 尽 管 如 此 ， 对 化 石 DNA 的 研究 作 进一步 探索 无 疑 会 为 揭 开 
植物 系统 发 育 的 奥秘 做 出 重要 贡献 。 
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